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摘要 : 十 字 花 科 植 物 含有 硫 昔 - 黑 芥子 酶 防御 系统 ,也 被 称 作 “芥子 油 炸 弹 ”, 是 目前 研究 最 多 的 植 
物 防御 机 制 。 硫 茜 和 黑 芥 子 酶 分 开 储 存在 不 同 的 植物 细胞 中 , 当 植 物 受 到 昆 求 取 食 、 病 原 微 生物 侵 
害 、 机 械 损 伤 等 危害 时 ,植物 体内 的 黑 芥子 酶 与 硫 苦 结合 ,催化 其 产生 有 毒 的 水 解 产物 一 一 异 硫 和 氨 
B& 89 (isothiocyanate, ITC) fA KALA (nitrile) 和 其 他 活性 物质 等 ,从 而 避免 或 者 减少 植物 受到 损 
害 。 然 而 在 长 期 的 协同 进化 过 程 中 ,十 字 花 科 蔬 菜 害虫 也 具有 了 相应 的 反 防 御 机 制 才 能 够 适应 寄 
主 。 这 种 反 防 御 机 制 根 据 硫 音 种 类 的 不 同 ,也 具有 多 样 性 , 且 不 仅 表现 在 十 字 花 科 广 食性 和 寒食 性 
昆 求 之 间 ,还 表现 在 广 食性 和 寒食 性 昆 求 之 内 。 本 文 综述 了 十 字 花 科 植 物 硫 昔 类 型 、 硫 音 - 黑 芥子 
酶 防御 体系 和 害虫 诱导 的 植物 硫 尊 防御 反应 ,并 从 不 同 十 字 花 科 蔬 菜 害 虫 如 何 代 谢 、 隔 离 \ 利 用 和 
转运 硫 普 等 方面 讨论 了 害虫 的 反 防御 机 制 ,以 期 为 研究 十 字 花 科 蔬 菜 害 虫 与 寄主 植物 协同 进化 提 
供 借鉴 和 参考 。 
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Abstract: Cruciferous plants ( Cruciferae) possess a strong glucosinolate-myrosinase defense system, 
known as the " mustard oil bomb" , which has been well characterized as a plant chemical defense 
mechanism. Glucosinolates and myrosinases are separately stored in different compartments in host plant 
cells. However, insect herbivore feeding, pathogen attacks and mechanical injuries may trigger 
interactions between these compounds, whereby myrosinase hydrolyzes glucosinolates to generate toxic 
products , such as isothiocyanate, nitriles and other organic thiocyanates. Insect herbivores, in turn, have 
evolved ingenious detoxification strategies to overcome plant chemical defenses. Corresponding to different 
glucosinolate profiles, these strategies are also diverse, not only between the groups of generalist and 
specialist herbivores, but also within each of the groups. Based on the previous studies, the major types 
of glucosinolates, the glucosinolate-myrosinase defense system, and the insect herbivory-induced defense 


responses of cruciferous plants were reviewed in this article. And how cruciferous insect herbivores 
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detoxify, sequestrate, transport and utilize glucosinolates of their host plants were elaborated with a view 


to provide insights into the evolutionary adaptation of cruciferous plants and insect herbivores. 


Key words: Glucosinolate-myrosinase; co-evolution; counteradaptation; generalist herbivores; specialist 


herbivores 


WAR E A Bi H ( B-thioglucoside-N-hydroxysulfates ; 
glucosinolates, GS) ,简称 硫 苷 ,又 称 芥 子 油 苷 ,是 ) 
泛 存在 于 十 字 花 科 植 物 中 的 含 氮 、 含 硫 阴 离子 次 生 
代谢 物质 (Wittstock and Halkier, 2002; Grubb and 
Abel, 2006) 。 硫 苷 是 一 组 具有 广泛 生物 活性 的 植 
物 次 生 代 谢 物 质 , 其 分 解 产物 有 的 与 植物 风味 有 关 ， 
有 的 与 植物 抗 病 ` 杀 兰 ` 抗 虫 等 植物 自我 保护 特性 有 
关 , 有 的 与 植物 诱 虫 等 特性 有 关 , 有 的 可 能 对 动物 或 
人 体 健 康 有 和 危害 ,有 的 则 能 够 防御 嘴 齿 动物 和 人 体 
多 种 癌症 的 发 生 (Fenwick et al., 1982; Grubb and 
Abel, 2006; Wittstock and Burow, 2010) 。 目 前 自然 
界 中 发 现 的 硫 苷 种 类 有 120 多 种 ,其 中 十 字 花 科 植 
物 中 硫 苷 种 类 和 含量 最 为 丰富 (Fahey et al., 
2001 ) 。 而 十 字 花 科 植 物 主要 是 白菜 类 、 甘 蓝 类 、 芥 
WEES FPR WEAR AREA RT IZ BA 
济 蔬菜 ,在 世界 各 地 蔬菜 生产 和 消费 中 占有 十 分 重 
要 的 地 位 (Fenwick et al., 1982; Cartea et al., 
2012)。 大 量 流行 病 学 和 动物 试验 表明 ,食用 十 字 
花 科 冯 莹 属 蔬菜 可 以 降低 一 些 癌症 的 发 生 率 ,如 结 
肠 癌 、 直 上 肠 癌 和 甲状 乳癌 等 (Hayes et al., 2008; 
Traka and Mithen, 2008) 。 这 些 重要 作用 促进 了 对 
硫 昔 合成 通路 的 相关 研究 ,期 望 通过 调控 和 优化 植 
物 特 定 部 位 硫 苷 的 含量 , 从 而 针对 性 地 提高 作物 的 
营养 价值 和 对 害虫 的 抗 性 ( Hirai, 2008; Redovnikovi é 
et al., 2012; Burow et al., 2015; Seo et al., 2016) 。 
此 外 ,植物 次 生 代 谢 产 物 能 够 影响 昆虫 耐 药性 及 抗 
药性 已 被 广泛 研究 和 报道 。 用 植物 硫 芽 降解 产物 异 
硫 氰 酸 酯 (isothiocyanate, ITC) 提 纯 后 的 产物 制造 的 
杀 虫 剂 效 果 可 以 媲美 商业 杀 虫 剂 Lichtenstein et 
al.，1964) 。 多 种 十 字 花 科 广 食性 害虫 在 取 食 寄主 
植物 或 者 添加 异 硫 氰 酸 酯 的 饲料 后 ,都 能 够 诱导 其 
体内 细胞 色素 PASOs( cytochrome P450s, P450s) ) 和 
Ape H HK m PEN glutathione S-transferases, 
GSTs) 等 主要 解毒 酶 系 基 因 的 表达 (Francis et al., 
2005; Herde and Howe, 2014; KR FÆ, 2015), 

IEE PAE ESE FEE BP E EE PERI 
广 食性 , 3: 9E B SE t PE EL HR KIR Plutella 
xylostella 3 4j ME Pieris rapae 和 甘蓝 蚜 Brevicoryne 






































































































































brassicae 等 ( Ahuja et al., 2011; Winde and 
Wittstock, 2011; Ali and Agrawal, 2012),] EEE 
E A BH SZ Tx WR Spodoptera exigua, Mj £X Tg IR 
Trichoplusia ni | JK B Tg Wk Spodoptera littoralis 、 上 甘蓝 夜 
iR Mamestra brassicae 、 棉铃 虫 Helicoverpa armigera 和 
KAGE Bü Manduca sexta 等 ( Ahuja et al., 2011; 
Winde and Wittstock, 2011), EF UART E m fé 
ENE, EREE DU JN SERO NL LA DL FB 
治 的 费用 高 达 40 ~ 50 亿美 元 (Zalucki et al., 
2012) 。 多 年 来 ,人 们 一 直 从 害虫 对 杀 虫 剂 不 同 抗 
性 机 理 出 发 ,指导 杀 虫 剂 的 合理 使 用 来 克服 或 延缓 
抗 药性 的 发 展 , 但 仅 从 单一 角度 考虑 化 学 防治 ,而 忽 
视 化 学 防治 与 植物 .植物 次 生物 质 以 及 害虫 之 间 的 
相互 制约 关系 ,可 能 加 剧 害虫 抗 药性 的 产生 和 作物 
抗 虫 性 的 降低 甚至 丧失 ,造成 害虫 独 报 为 害 
(Wittstock and Gershenzon, 2002; Hopkins et al., 
2009; Falk et al., 2014; 陈 港 宇 等 , 2015), 。 植 物 次 
生 代 谢 产 物 与 害虫 相互 作用 及 其 机 制 , 是 当前 科研 
领域 中 一 个 十 分 活跃 的 课题 ,对 于 促进 相关 领域 研 
究 的 深入 开展 ,保持 菜 田 生 态 系统 的 平衡 ,促进 害虫 
持续 控制 等 方面 都 具有 重要 的 科学 意义 (Sarfraz et 
al., 2006; Giamoustaris and Mithen, 2008; Ahuja et 
al., 2011; Grbic et al., 2011) , 
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1 植物 的 硫 背 - 黑 芥 子 酶 防御 体系 


1.1 mi ERIS ETE 

十 字 花 科 植 物 能 够 产生 多 种 次 生 代 谢 物 ,在 很 
大 程度 上 这 些 代谢 物 可 以 帮助 其 避免 外 界 环境 的 危 
害 。 硫 苷 是 十 字 花 科 植 物 上 富有 的 一 大 类 次 生物 
质 ,目前 至 少 发 现 了 120 种 不 同 种 类 的 硫 昔 ,它们 都 
有 相同 的 基本 结构 (图 1) ,包括 一 个 含 糖 基 团 、 硫 酸 
盐 基 团 和 可 变 的 非 糖 侧 链 (R) ( Wittstock and 
Halkier, 2002; Agerbirk et al., 2009)。 根 据 R 的 不 
同 , 可 将 其 分 成 脂肪 族 (aliphatic ) , 27 A WK 
( aromatic ) FU N| P fe ( indolyl) 3 种 不 同类 型 的 硫 背 
(Ed 1) CAgerbirk et al., 2009; Wittstock and Burow, 
2010; Winde and Wittstock, 2011) 。 
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Aromatic glucosinolates 


[33 


P Glucosinolates 
N 
O 
II | 
ex S i EE N 
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Si oe Fo Tg | e? EF 


Aliphatic glucosinolates 





Indole glucosinolates 


图 1 硫 苷 化 学 结构 ( 改 自 Wittstock and Burow, 2010 和 Winde and Wittstock, 2011) 
Fig. 1 Chemical structure of glucosinolates (adapted from Wittstock and Burow, 2010, and Winde and Wittstock, 2011) 












































that carries a variable side chain R. 





但 是 ,不 同 十 字 花 科 蔬 菜 作物 的 不 同 品种 \ 不 同 
生态 型 都 具有 各 自 特 定 的 硫 昔 种 类 ,甚至 同一 十 字 
花 科 蔬菜 作物 的 不 同 部 位 、 不 同 生育 期 的 硫 昔 组 成 
和 含量 也 有 很 大 差别 (Padilla et al., 2007; Cartea et 
al., 2012; Jeschke et al., 2016)。 因 此 ,这 些 蔬 菜 作 
物 硫 苷 含量 和 组 成 的 不 同 ,为 蔬菜 作物 抵御 害虫 和 
外 界 环境 提供 了 多 样 性 (Brown et al., 2003; 
Wittstock and Burow, 2010; Cartea et al., 2012), fii] 
如 ,Mailler (2010 ) 利用 含有 不 同 硫 苷 类 型 的 拟 南 
芥 突变 株 研 究 发 现 ,脂肪 型 和 叫 唆 型 硫 苷 的 缺失 都 
能 影响 十 字 花 科 广 食性 害虫 甜菜 夜 蛾 幼虫 的 生长 ， 
而 其 他 十 字 花 科 广 食性 害虫 粉 纹 夜 蛾 和 烟草 天 蛾 仅 
在 缺乏 脂肪 型 硫 昔 时 ,生长 发 育才 受到 影响 。 对 鳞 
翅 目 十 字 花 科 宅 食性 害虫 菜 粉 蝶 和 小 荣 蛾 的 研究 发 
现 ,虽然 脂肪 型 和 吧 唆 型 硫 昔 的 缺失 都 对 它们 幼虫 
的 生长 发 育 没 有 显著 影响 ,但 是 选择 测试 发 现 这 两 
种 类 型 硫 苷 的 缺失 都 可 以 促进 它们 的 取 食 并 且 能 够 
增加 菜 粉 蝶 的 产 卵 量 ( Müller, 2009; Müller et al., 
2010) 。 由 此 可 见 , 硫 苷 侧 链 的 多 样 性 对 植物 防御 
不 同 种 类 的 害虫 是 十 分 重要 的 。 
1.2 FF ih“ 炸弹 ”一 一 硫 苷 - 黑 芥子 酶 

硫 昔 - 黑 芥子 酶 催化 机 制 是 十 字 花 科 植 物 上 研 
究 最 多 的 植物 抗 虫 防御 化 学 反应 机 制 (Kliebenstein 
et al., 2005) 。 这 种 机 制 也 被 称 作 十 字 花 科 植 物 上 
的 芥子 油 炸弹 并 且 在 多 种 十 字 花 科 植 物 的 害虫 上 都 
已 有 研究 (Ratzka et al., 2002; Falk and Gershenzon, 
2007; Kazana et al., 2007; Winde and Wittstock, 
2011) 。 硫 苷 能 够 被 黑 芥 子 酶 水 解 产 生 一 系列 有 活 




































































主 结构 个 B- 硫 代 葡 萄 糖 基 团 和 一 个 具 可 变 侧 链 R mieu. The core structure consists of a B-thioglucose moiety and a sulfonated oxime 


性 的 化 合 物 ,其 中 一 些 化 合 物 可 以 抑制 害虫 产 卵 或 
者 能 够 毒 杀 害虫 (Winde and Wittstock ，2011 ) 。 然 
而 , 硫 昔 与 黑 芥子 酶 是 分 开 贮 存在 植物 相 邻 的 细胞 
中 (图 2) ,只 有 当 植物 受到 外 界 危 害 ,如 昆虫 取 食 、 
病原 微生物 侵害 、 机 械 损 伤 等 , 黑 芥 子 酶 才能 被 激活 
与 硫 昔 结合 ,催化 其 产生 有 毒 的 水 解 产物 异 硫 氟 酸 
Wi HS 4k Hy Cnitrile) 、 硫 氟 酸 酯 (thiocyanate ) 等 
活性 物质 , 从 而 避免 或 者 减少 植物 受到 损害 
( Kliebenstein et al., 2005) 。 由 于 硫 苷 侧 链 的 不 同 
产生 的 水 解 产 物 也 不 同 ,因此 这 些 水 解 产物 对 害虫 
的 作用 也 具有 多 样 性 , 异 硫 氰 酸 酯 、 且 类 化 合 物 等 虽 
然 可 以 一 定 程 度 上 毒害 昆虫 ,使 植物 避免 受伤 。 硫 
昔 - 黑 芥子 酶 的 防御 系统 的 功能 主要 是 靠 产 生 有 毒 
的 异 硫 氰 酸 酯 实现 (图 2) ,但 是 由 于 异 硫 氰 酸 酯 具 
有 挥发 性 ,又 可 以 帮助 害虫 对 寄主 定向 (Agerbirk et 
al., 2009; Wittstock and Burow，2010) 。 同 时 害虫 
体内 储存 的 硫 苷 及 其 降解 产物 也 可 作为 寄生 蜂 的 寄 
主 识别 信息 ,研究 也 表明 硫 苷 可 间接 影响 害虫 天 政 
的 生长 发 育 ,甚至 是 对 天 敌 有 驱 避 作用 ( 华 晓 明 等 ， 
2012) 。 由 于 白 芥 菜 含 有 较 高 的 硫 苷 和 黑 芥 子 酶 含 
量 , 亚 热带 精忠 Spodoptera eridania 对 其 危害 明显 低 
于 那些 硫 苷 和 黑 芥 子 酶 含量 低 的 植物 (Li et al., 
2000) 。 一 些 十 字 花 科 广 食性 害虫 在 硫 苷 和 黑 芥 子 
酶 含量 低 的 拟 南 芥 突 变 株 上 的 生存 率 明显 高 于 在 野生 
株 上 (Miller et al., 2010) 。 尽 管 硫 苷 被 认为 是 固有 的 
或 基本 的 植物 防御 因子 ,但 它 又 是 动态 地 去 响应 各 种 
内 源 或 外 源 信 号 并 且 为 所 有 可 能 的 情况 提供 需要 
( Winde and Wittstock, 2011; Jeschke et al., 2016) 。 
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组 织 破碎 


Upon tissue damage 


R—N=C=S 
蜡 硫 氟 酸 酯 


Isothiocyanate 








黑 芥 子 酶 


Myrosinase 











昆虫 取 食 ， 病 原 物 侵 染 ， 机 械 损伤 
Insect herbivores, pathogen attacks, 
mechanical injuries 


EN 
Epithionitrile 


R—C=N R—S—C=N 


à See JÉ 硫 氨 酸 酯 硫 背 - 黑 芥 子 酶 系统 的 活性 产物 ， 
D Nitrile Thiocyanate 例如 有 毒 的 异 硫 氨 酸 酯 
Nou Biologically active products of the 


脱硫 - 硫 背 


Desulfo-glucosinolates 





图 2 植物 硫 背 - 黑 芥 子 酶 防御 系统 及 分 解 产物 ( 改 


glucosinolate-myrosinasesystem, e.g. 
toxic isothiocyanates 


自 Winde and Wittstock, 2011) 





Fig. 2 The plant glucosinolate-myrosinase defence system and breakdown products (adapted from Winde and Wittstock, 2011) 





总 之 植物 的 硫 昔 - 黑 芥子 酶 系统 调控 植物 硫 昔 合成 
和 分 解 ,并 且 在 植物 直接 或 间接 的 防御 过 程 中 扮演 
重要 角色 。 
1.3 害虫 诱导 的 植物 硫 昔 防御 机 制 

已 有 实验 和 假说 指出 ,不 同 的 昆虫 取 食 十 字 花 
科 植 物 所 诱导 的 植物 体内 硫 苷 的 代谢 、 分 解 和 转运 
等 途径 是 不 同 的 (Hopkins et al., 2009; Winde and 
Wittstock, 2011) 。 虽 然 通 过 比较 多 种 十 字 花 科 广 
食性 和 窒 食 性 昆虫 取 食 喜好 和 所 诱导 的 植物 转录 水 
平 的 改变 ,试图 从 不 同 食性 的 角度 分 析 害 虫 所 诱导 
的 硫 昔 防 御 反应 机 制 的 规律 ,但 是 目前 还 无 法 得 出 
一 个 相对 应 的 结论 。 例 如 , 广 食性 昆虫 桃 是 Myzus 
persicae 所 诱导 的 植物 转录 水 平 的 改变 显著 高 于 罕 
食性 昆虫 甘蓝 蚜 , 但 植物 体内 与 响应 外 界 胁迫 和 吗 | 
唆 型 硫 苷 合成 相关 基因 的 表达 都 受 这 两 种 昆虫 取 食 
的 诱导 (Kusnierczyk et al., 2007) (#21 和 3)。 此 外 
有 实验 表明 ,这 两 种 昆虫 对 植物 防御 反应 的 诱导 依 
束 于 植物 自身 的 含水 量 (Halitschke et al., 2001), 
然而 其 他 多 数 研 究 只 比较 了 植物 对 广 食性 和 寡 食 性 
昆虫 的 防御 反应 是 诱导 型 还 是 组 成 型 (Ali and 
Agrawal, 2012) 。 虽 然 硫 苷 合成 基因 的 表达 在 广 食 
性 昆虫 甜菜 夜 蛾 和 宅 食 性 昆虫 荣 粉 蝶 取 食 后 是 相似 
的 ,但 是 硫 苷 合成 的 总 量 在 甜 荣 夜 蛾 取 食 后 是 增加 
的 ( 表 1 和 3)(Mewis et al., 2006)。 然 而 另 一 种 广 



























































食性 昆虫 灰 翅 夜 娥 和 菜 粉 蝶 取 食 植 物 后 ,植物 转录 
水 平 改变 在 两 种 昆虫 间 没 有 显著 差异 ( 表 1 和 3) 
( Reymond et al., 2004) 。 目 前 对 于 植物 不 同 防御 反 
应 途径 对 昆虫 生长 发 育 影 响 之 间 的 研究 还 很 少 , 然 
而 这 种 关联 对 于 解释 植物 的 防御 反应 机 制 是 非常 重 
要 的 。 窃 食性 昆虫 小 羔 蛾 在 取 食 一 种 北美 拟 南 芥 
Boechera divaricarpa 后 诱导 植物 水 杨 酸 和 乙烯 防御 

















反应 途径 相关 基因 表达 ,而 广 食 性 昆虫 粉 纹 夜 蛾 则 





诱导 来 莉 酸 和 乙烯 防御 反应 途径 相关 基因 表达 ( 表 
1 $13) ( Vogel et al., 2007) 。 然 而 粉 纹 夜 峨 和 灰 却 
夜 蛾 在 取 食 野生 烟草 Nicotiana attenuate 后 却 极 大 
地 诱导 了 植物 水 杨 酸 防御 反应 途径 相关 基因 表达 
(Heidel and Baldwin, 2004) ( 1 和 3)。 由 此 可 
见 , 同 一 种 害虫 对 十 字 花 科 植 物 ( 含 硫 苷 ) 和 非 十 字 


花 科 植物 烟草 (不 含 硫 苷 ) 的 防御 反应 途径 的 诱导 





也 是 不 同 的 , 即 昆虫 对 植物 防御 反应 的 诱导 是 一 个 
复杂 的 调控 网 络 ,而 不 仅仅 依赖 于 某 一 类 化 合 物 。 
这 也 同时 指出 , 仅 从 昆虫 不 同 食性 的 角度 试图 分 析 
昆虫 取 食 所 诱导 的 植物 防御 反应 可 能 无 法 得 到 较 一 
致 的 规律 。 

此 外 ,许多 研究 也 从 昆虫 刺 吸 式 和 咀嚼 式 的 取 食 
方式 所 诱导 的 植物 防御 反应 机 制 的 角度 出 发 ,试图 找 
到 一 个 相对 应 的 结论 ,并 且 实 验证 明 这 种 归 类 比 按 食 
性 归 类 更 具有 规律 性 (Ali and. Agrawal, 2012) 。 
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免疫 的 ,许多 的 研究 也 证 实 其 适应 寄主 植物 的 能 








食 植 物 后 ,诱导 参与 植物 防御 反应 相关 的 薪 莉 酸 信 
号 途径 、 硫 代谢 途径 和 脂肪 型 硫 苷 合成 途径 ,而 刺 吸 
式 口 器 昆虫 ,包括 桃 师 和 甘蓝 蚜 取 食 植物 后 ,正好 抑 
制 上 述 途 径 ( 表 2 和 3) ( Bidart-Bouzat and 
Kliebenstein, 2011) 。 此 外 ,咀嚼 式 昆 虫 菜 粉 歇 能 够 
诱导 许多 茉莉 酸 合成 途径 必需 基因 的 表达 且 抑 制 少 
数 几 个 水 杨 酸 合成 途径 必需 基因 的 表达 ,然而 刺 吸 
式 昆 虫 甘蓝 蚜 主 要 抑制 乙烯 合成 途径 必需 基因 的 表 
达 (Broekgaarden et al., 2011) 。 刺 吸 式 昆虫 蚜虫 比 
咀嚼 式 昆虫 甜 全 夜 蛾 取 食 植物 后 改变 较 多 植物 基因 
的 表达 ,然而 植物 对 甜菜 夜 蛾 的 诱导 防御 更 强烈 
( 表 2 和 3)(Mewis et al., 2006)。 


2 植 食性 昆虫 对 植物 硫 苷 - 黑 芥 子 栈 
机 制 的 反 防 御 


植物 复杂 精细 的 硫 苷 - 黑 芥 子 酶 防御 机 制 的 多 
样 性 给 植 食性 昆虫 的 反 防御 造成 了 一 定 程 度 的 阻 
但 ,但 是 在 长 期 协同 进化 过 程 中 ,十 字 花 科 蔬 菜 害 虫 
为 了 能 够 取 食 寄主 植物 ,就 必须 具备 一 种 或 几 种 反 
防御 机 制 ,来 应 对 植物 体内 的 硫 苷 - 黑 芥 子 酶 防御 机 
制 (de Vos et al., 2007; Müller, 2009; Ahuja et al., 
2011; Winde and Wittstock, 2011; Ali and Agrawal, 
2012; Heckel, 2014) 。 因 此 昆虫 的 反 防 御 机 制 也 具 
有 了 多 样 性 (Winde and Wittstock, 2011; Ali and 
Agrawal, 2012; Heckel, 2014) ,这 种 多 样 性 不 仅 表 
现在 穿 食 性 和 广 食性 昆虫 间 , Jo] sp k HEUTE XE Et TE 
或 广 食 性 昆虫 内 (Winde and Wittstock, 2011; Ali 
and Agrawal, 2012) 。 广 食性 昆虫 通常 对 植物 防御 
化 合 物 较为 敏感 , 窃 食 性 昆虫 则 可 能 利用 这 种 化 合 
物 作 为 寄主 识别 的 信号 (Ali and Agrawal, 2012) 。 
穷 食性 昆虫 通过 特有 的 解毒 或 者 隔离 等 机 制 适应 寄 
主 植物 化 合 物 ,使 得 它们 可 以 独占 这 种 植物 并 且 反 
过 来 利用 这 些 植物 化 合 物 帮 助 它们 抵御 外 界 环境 的 
危害 ,然而 广 食性 昆虫 要 么 无 法 生存 或 生长 在 这 种 
植物 上 ,要 人 么 存活 率 或 者 生长 速率 大 大 降低 (Al 
and Agrawal, 2012) 。 
2.1 昆虫 解毒 硫 昔 次 生 代 谢 产物 一 一 异 硫 握 酸 酯 

广 食性 和 珍 食性 昆虫 解毒 寄主 植物 硫 苷 的 机 制 
不 同 , 这 些 不 同 的 解毒 机 制 与 其 适应 寄主 植物 不 同 
种 类 硫 苷 是 相对 应 的 (Chen，2008; Winde and 
Wittstock, 2011; Ali and Agrawal, 2012; Heckel, 
2014), 广泛 地 认为 寒食 性 昆虫 对 植物 次 生产 物 是 


































































































高 于 广 食 性 昆虫 (Poelman et al., 2009; Ali and 
Agrawal, 2012) 。 然 而 许多 广 食性 昆虫 也 具有 惊人 
的 代谢 高 浓度 植物 次 生产 物 的 能 力 (Schramm et al., 
2011) 。 研 究 发 现 利 用 拟 南 芥 饲 喂 几 种 广 食性 害 
虫 ,甜菜 夜 蛾 、 灰 翅 夜 蛾 .甘蓝 夜 蛾 、 粉 纹 夜 蛾 和 棉铃 
Hui, Pre [18925 48 Az m S DC H RIGHE gu für AE 
By CHE J 2a BRE H A Bë A E: JG A BE yr Tü es I Ba JE n 
物 ) ,这 些 是 脂肪 型 和 芳香 型 硫 苷 的 主要 水 解 产物 
4- 甲 基 亚 磺 酰 丁 基 异 硫 氰 酸 酯 的 衍生 物 (Schramm et 
al., 2011) 。 由 此 可 见 这 些 广 食性 的 十 字 花 科 害 虫 
是 通过 将 异 硫 氟 酸 酯 与 谷 胱 甘 肽 (CSH) 形 成 无 毒 
的 共生 物 的 形式 排出 体外 , 这 与 哺乳 动物 利用 谷 胱 
甘 肽 转移 酶 (GST) 的 方法 类 似 (Schramm et al., 
2011) 。 此 外 , Francis 等 (2005 ) 报道 桃 蚜 在 取 食 十 
字 花 科 植物 甘蓝 型 油菜 和 白 芥 子 后 的 GST 活性 明 
显 高 于 取 食 豆 类 。 

鳞 地 目的 菜 粉 蝶 是 一 种 窃 食 性 的 十 字 花 科 害 
AY ZENE ey, BENEA NR Ta as EA 
能 够 重新 定向 硫 苷 的 水 解 产 物 ,避免 其 产生 有 毒 异 
硫 氨 酸 酯 ,而 产生 无 毒 的 且 类 化 合 物 ,这 种 蛋白 不 具 
有 水 解 硫 昔 的 能 力 , 但 可 以 诱导 硫 昔 产生 特定 的 水 
解 产 物 (Wittstock et al., 2004) 。 此 外 ,小 菜 蛾 体内 
含有 的 硫 苷 硫酸 酯 酶 (GSS ) 能 够 使 硫 苷 快速 脱硫 ， 
从 而 使 黑 芥 子 酶 无 法 识别 底 物 硫 苷 ,也 就 不 能 产生 
有 毒 的 分 解 产 物 异 硫 握 酸 酯 ,这 使 其 可 以 顺利 地 取 
食 十 字 花 科 植 物 ( 图 2)(Ratzka et al., 2002) 。 小 荣 
蛾 体内 这 种 高 表达 的 GSS 能 使 其 在 较 高 浓度 以 及 
不 同类 型 的 硫 并 上 生长 不 受 显 车 影响 C Ratzka et 
al., 2002; Müller et al., 2010) ,由 此 可 见 小 菜 蛾 与 
十 字 花 科 蔬 菜 长 期 协同 进化 的 过 程 中 已 经 有 一 套 比 
较 完 善 的 反 防 御 机 制 , 并 且 可 以 利用 十 字 花 科 蔬 沫 
上 的 硫 昔 作为 其 生命 活动 所 需 的 材料 ,例如 雌 虫 产 
BB XE [5] (Renwick et al., 2006), /p IRIX — HLH H 
BEN, A HA ON TE ABEL Sy te FL b 26 E. 
主要 害虫 之 一 (Ratzka et al., 2002; You et al., 
2013), 。 此 外 ,在 一 种 广 食性 害虫 沙漠 蝗 Schistocerca 
gregaria 中 也 发 现 与 小 菜 蛾 类 似 的 反 防 御 机 制 ,沙漠 
蝗 能 够 取 食 十 字 花 科 植 物 Schouwia purpurea ,这 种 
植物 的 硫 苷 含量 明显 高 于 大 多 数 的 十 字 花 科 植 物 ， 
然而 其 对 沙漠 蝗 的 生长 没有 影响 (Mainguet et al., 
2003; Falk and Gershenzon, 2007) 。 因 为 沙漠 凰 中 
肠 也 含有 与 小 菜 蛾 同 源 的 GSS ,能 够 阻止 有 毒 的 水 
解 产物 异 硫 氟 酸 酯 的 形成 ,并 且 小 菜 蛾 和 沙漠 蝗 
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( Mainguet et al., 2003; 
2007), 

2.2 昆虫 隔离 完整 的 硫 昔 

隔离 植物 化 学 防御 物质 是 昆虫 适应 寄主 植物 的 
另 一 种 重要 方式 (Heckel，2014; Erb and Robert, 
2016) 。 为 了 隔离 完整 的 硫 苷 ,昆虫 不 仅 必 须 拥 有 
活跃 的 吸收 机 制 , 而 且 必 须 有 能 力 避 免 硫 苷 分 解 
( Miiller et al., 2001; Aliabadi et al., 2002; Heckel, 
2014; Erb and Robert, 2016 ) 。 理 论 上 这 可 能 由 两 
种 方法 实现 ,一 种 是 避免 硫 苷 和 黑 芥 子 酶 相遇 , 另 一 
种 则 是 赶 在 黑 芥 子 酶 水 解 硫 昔 之 前 快速 地 吸收 完整 
的 硫 苷 ,这 就 需要 一 个 高 效 的 转运 机 制 或 者 能 够 抑 
制 黑 芥子 酶 活性 (Winde and Wittstock, 2011; Ali 
and Agrawal, 2012) 。 已 经 在 昆虫 中 发 现 特异 的 转 
运 和 蛋白 能 够 使 昆虫 控制 毒素 积累 的 时 空 动 态 
( Strauss et al., 2013; Heckel, 2014; Bretschneider et 
al., 2016) 。 这 些 昆虫 进一步 通过 体内 的 特异 性 酶 
来 让 这 些 被 隔离 的 毒素 发 挥 作用 (Strauss et al., 
2013; Boland, 2015; Erb and Robert, 2016). 

JD IR FE BUT , 8 zoo ft CDI a) BZ l J) Eel 2lll 
胞 的 完整 性 ,从 而 使 黑 芥 子 酶 无 法 与 硫 苷 接触 来 催 
化 硫 苷 产生 有 毒 的 次 生 代谢 产物 ,其 体内 的 硫 苷 是 
完整 的 (Kim et al., 2008) 。 在 一 种 窒 食性 的 刺 吸 式 
害虫 甘蓝 是 的 血 淋 巴 中 发 现 了 完整 的 硫 昔 ,并 且 在 
无 翅 型 中 的 含量 高 于 有 翅 型 (Kazana et al., 2007) 。 
此 外 ,也 见报 道 另 一 种 守 食 性 的 刺 吸 式 害虫 ,卷心菜 
HE tans Murgantia histrionica 能 够 隔离 完整 的 硫 苷 
( Aliabadi et al., 2002) 。 硫 苷 含量 在 这 种 去 掉 肠 道 
的 害虫 中 是 其 肠 道内 容 物 的 20 ~ 30 ffr (Aliabadi et 
al., 2002) 。 当 把 这 种 害虫 转移 到 含 不 同类 型 的 硫 
苷 的 植物 上 , 它 体 内 的 硫 苷 类 型 随 之 转变 ,但 是 其 取 
食 的 前 一 种 植物 的 硫 苷 类 型 6 d 后 还 可 以 被 检测 到 
( Aliabadi et al., 2002) , 3X VLBA AR HERE fo, WARE AN 
Ae fA Pñ. HB Pr PS PE OR DR BE t T , Wu 2 Re 3⁄6 ü tr FR 
移 和 储存 在 体内 ,甚至 可 能 利用 植物 硫 昔 作为 自 吴 
的 防御 武器 。 

JE H 6 Athalia rosae 是 目前 发 现 的 能 够 隔离 
完整 硫 昔 的 咀嚼 式 口 器 寡 食 性 害虫 ( Müller et al., 
2001) 。 虽 然 叶 蜂 取 食 后 会 破坏 细胞 完整 性 , 使 黑 
芥子 酶 与 硫 昔 混合 ,但 是 其 幼虫 血 淋 巴 所 积累 的 完 
整 硫 昔 含量 的 浓度 是 寄主 植物 的 10 ~30 倍 (Miiller 
et al., 2001) 。 叶 蜂 血 淋巴 中 累积 这 么 高 的 硫 苷 含 
量 被 认为 可 以 帮助 其 幼虫 防御 天 敌 (Miiler et al., 


Falk and Gershenzon, 




























































































2001 ) 。 但 是 至 今 仍 不 清楚 叶 蜂 是 如 何 从 寄主 植物 
中 积累 完整 的 硫 苷 且 不 分 解 。 然 而 当 把 这 种 害虫 转 
移 到 含 不 同类 型 的 硫 苷 的 植物 上 ,30 min 后 这 种 新 
的 类 型 的 硫 昔 就 能 在 其 血 淋 巴 中 检测 到 ,但 是 与 卷 
心 菜 斑 色 晴 不 同 的 是 , 叶 蜂 取 食 的 前 一 种 类 型 的 硫 
ThE 24 h 后 就 几乎 检测 不 到 了 (Miller et al., 
2001) 。 这 种 结果 也 在 随后 的 放射 性 标记 实验 中 得 
到 了 证 实 ,80% 放射 性 标记 的 硫 苷 在 1 d 内 就 分 泌 
FZE F ( Müller et al., 2001) 。 与 卷心菜 斑 色 晴 不 
[i] , 叶 蜂 能 够 快速 地 将 植物 源 的 硫 苷 代谢 出 体外 , 那 
么 它 是 如 何在 幼虫 血 淋 巴 中 累积 远 高 于 植物 本 里 硫 
苷 含量 的 浓度 ,这 可 能 说 明 其 自身 含有 高 效 的 硫 昔 
转运 装备 机 制 。 
2.3 昆虫 转运 植物 次 生 代谢 产物 

植物 次 生 代 谢 产 物 需 要 被 快速 高 效 地 运 出 中 肠 
进入 到 昆虫 体内 (Heckel，2014; Erb and Robert, 
2016) 。 研 究 这 些 昆虫 是 如 何 转运 其 硫 苷 次 生 代谢 物 
质 是 很 有 必要 的 。 目 前 对 于 昆虫 如 何 转运 硫 苷 代谢 
产物 还 未 见报 道 , 但 是 近 两 年 关于 昆虫 中 ATP 结合 
(ATP-binding cassette, ABC) 转运 蛋白 能 够 转运 植 
物 次 生 代谢 物质 以 及 与 农药 抗 性 相关 的 报道 日 渐 增 
Z (Broehan et al., 2013; Strauss et al., 2013; 
Bretschneider et al., 2016; Qi et al., 2016) 。 例 如 , 杨 
叶 甲 Chrysomela populi 中 发 现 一 种 ABC 转运 蛋白 在 
其 防御 腺 体 中 高 表达 并 且 能 够 将 植物 分 解 的 酚 葡 萄 
HEKI ( phenolglucoside salicin) 转运 到 体外 。 抑 
制 这 种 ABC 转运 蛋白 的 表达 极 大 地 降低 了 杨 叶 甲 防 
御 物 质 的 排 汽 ,说 明 此 和 蛋白 在 杨 叶 甲 调控 自 吴 防御 物 
质 合 成 中 起 重要 作用 (Strauss et al., 2013; Boland, 
2015) 。 前 文中 提 到 芜 苹 叶 蜂 血 淋 巴 中 也 有 自身 特异 
的 累积 植物 硫 昔 的 模式 ,这 说 明 芜 善 叶 蜂 也 可 能 有 其 
独特 的 转运 植物 硫 苷 的 机 制 ( Müller et al., 2001 ) 。 

最 近 的 研究 发 现 , 广 食性 昆虫 棉铃 虫 在 取 食 添 
加 了 寄主 植物 次 生物 质 阿托品 万 窜 碱 (atropine- 
scopolamine ) Fil # Jii 4 ( tomatine ) 的 饲料 后 ,棉铃 虫 
幼虫 的 生长 发 育 在 这 两 种 处 理 中 无 显著 差异 ,但 与 
无 添加 的 对 照 组 相 比 有 延迟 现象 ,随后 的 转录 组 数 
据 发 现 中 肠 中 5 个 ABC 转运 蛋白 基因 的 上 调 表达 
与 这 两 种 植物 次 生 代 谢 物 质 的 添加 有 对 应 关系 
( Bretschneider et al., 2016) 。 此 外 ,在 取 食 添加 了 
寄主 植物 次 生物 质 尼古丁 (nicotine ) 和 非 寄 主 植物 
次 生物 质 紫 杉 酚 (taxol) 后 ,虽然 幼虫 的 生长 发 育 在 
两 种 处 理 中 无 显著 差异 ,但 是 在 紫 杉 酚 处 理 中 较 慢 。 
随后 也 发 现 取 食 紫 杉 酚 处 理 组 的 棉铃 虫 差异 表达 基 
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因 的 数目 最 多 , 但 不 包括 ABC 转运 蛋白 基因 
( Bretschneider et al., 2016) 。 然 而 尼古丁 处 理 组 中 
棉铃 虫 ABCB3 基因 在 其 马 氏 管 中 上 调 表 达 , 棉 铃 
此 基因 的 上 调 表达 与 烟草 天 蛾 取 食 烟 草 后 一 致 。 此 
外 ,还 发 现在 尼古丁 处 理 后 ABCG11 基因 在 中 肠 和 
马 氏 管 都 特异 性 上 调 表达 (Bretschneider et al., 
2016)。 添 加 了 寄主 植物 次 生物 质 后 ， ABC 转运 蛋 
白 基 因 的 上 调 表 达 ,说明 它 们 在 昆虫 转运 植物 次 生 
代谢 物质 方面 可 能 起 重要 作用 。 虽 然 目 前 昆虫 如 何 
转运 硫 背 代谢 产物 还 未 见报 道 , 但 是 棉铃 虫 中 ABC 
转运 蛋白 的 研究 发 现 ,为 以 后 的 研究 提供 了 新 的 思 
路 和 方向 。 
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过 总 结 十 字 花 科 蔬 菜 害 虫 和 寄主 植物 互 作 模 
RN n uU 
JE € TERI TUE EL tH Br 65 Sr BS TEL D 48] t DT 
但 按 蛆 嚼 式 和 刺 吸 式 昆 虫口 器 分 类 后 还 是 有 一 定 的 
规律 可 循 。 尽 管 我 们 对 害虫 是 如 何 适 应 eed 
子 酶 的 还 知之 其 少 ,但 是 过 去 几 十 年 的 研究 已 经 
005 0 
数 害 虫 与 植物 互 作 模式 研究 的 重点 是 从 植物 转录 水 
平 改变 的 角度 ,统计 害虫 取 食 后 各 防御 反应 途径 相 
关 基 因 的 差异 表达 来 归纳 总 结 植物 如 何 响应 不 同 害 
虫 的 危害 ,对 于 害虫 如 何 克 服 植物 次 生物 质 ,只 是 单 
从 害虫 对 植物 的 取 食 偏好 、 发 育 历 期 和 产 卵 偏好 等 
角度 统计 分 析 ,而 轻视 了 害虫 自身 如 何人 代谢、 转化 和 
应 用 植物 次 生物 质 ,或 者 说 忽略 了 从 分 子 水 平 研究 
昆虫 是 如 何 响应 植物 防御 反应 的 。 此 外 ,虽然 一 些 
SEAVER MEAT Y FECI IR o EET CREAR RC 
能 够 正常 取 食 植物 ,但 是 如 小 菜 蛾 ,正常 的 硫 代 葡萄 
糖苷 分 解 产 品 对 其 还 是 有 毒 的 。 那 么 通过 降低 小 菜 
We GSS 活性 , 便 可 使 其 幼虫 易 受 宿主 植物 的 防御 。 
如 果 结 合 CRISPRZCas9 技术 ,可 以 得 到 缺乏 GSS 活 
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性 的 小 菜 蛾 突变 体 , 对 于 促进 植物 与 害虫 协同 进化 、 
害虫 生理 生化 以 及 害虫 综合 治理 等 方面 的 研究 都 具 
有 重要 的 科学 意义 
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